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Samenvatting 
Een tekort aan water veroorzaakt zodanige veranderingen in de waterhuishouding 
van de plant dat de fotosynthese het meest wordt geremd. Van geringere beteke-
nis is de remming van de activiteit van het fotorespiratoire ademhalingssy-
steem. Stimulering van de oxydatieve ademhaling leidt zelfs tot een toename van 
de hoeveelheid van de bij dit systeem betrokken organische zuren. Uitdroging 
verhoogt de concentratie van deze zuren extra. De hoeveelheid organische zuren 
die in de fotorespiratoire ademhaling functioneren, neemt af. Toch kan de 
dehydratie zo sterk zijn dat de concentratie van deze zuren zelfs hoger is dan 
bij normale omstandigheden van watervoorziening. De ontstane overmaat aan 
waterstofionen wordt onschadelijk gemaakt door reacties via dehydrogenasen 
waarbij NADPH wordt geoxydeerd tot NADP . Als gevolg hiervan ontstaan proline 
en in mindere mate asparagine. 
Een tekort aan licht kan de fotosynthese zodanig beperken dat, behalve de 
koolhydraatvoorraden, ook eiwitten worden verademd. Vorming van glutamine en 
vooral van asparagine via het systeem van glutaminesynthetase en glutaminezuur-
synthase maakt de ontstane overmaat aan ammonium-ionen onschadelijk voor de 
plant. 
Reacties op andere gebreken zijn herleid tot het grondpatroon van een 
verschuiving van het evenwicht tussen fotosynthese en ademhaling waarbij "op de 
scheiding van deze stofwisselingswegen" proline en/of asparagine kunnen ont-
staan. 
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1. Waterpotentiaal 
Voor de levensfuncties is water absoluut noodzakelijk. Van elk levend wezen is 
water ook verreweg het grootste bestanddeel; meer dan de helft van het gewicht 
van een organisme is water. Afgezien van hydrolyse-reacties, is de deelname van 
water aan de stofwisseling van een andere aard als die van bestanddelen, zoals 
suikers, aminozuren e.d. De verschijnselen die van dit water kunnen worden 
beschreven, worden in de fysiologie dan ook als een apart onderdeel behandeld. 
Ze staan bekend als de waterhuishouding of "water state" van het organisme; in 
ons geval betreft dit het water in de plant. 
Voor de stofwisseling is het kenmerkend dat alle reacties zich in waterig 
milieu afspelen; het tot elkaar komen van reactieve deeltjes, het splitsen van 
componenten of meer in het algemeen de omzettingen van het ene bestanddeel in 
het andere, vinden in water plaats. De deeltjes die met elkaar gaan reageren, 
moeten tot elkaar komen (1). Ten opzichte van elkaar bezitten zulke deeltjes 
een hoeveelheid energie die bepalend is voor de neiging om tot reactie te 
komen. 
Deze neiging wordt beschreven door de formule van de chemische potentiaal 
(2); een potentiaal begrepen als een grootheid die in elk punt van het systeem 
de spanning of energie tot chemische binding aangeeft. In de formule komen vijf 
termen voor. De eerste term is een constante; die de omrekening van de andere 
termen tot een geheel mogelijk maakt. De tweede term geeft de kinetische of 
bewegingsenergie aan, dus de neiging om te reageren en tot chemische binding te 
komen. De derde term wijst op de bijdrage aan de reactie van andere gelijk-
soortige deeltjes in de directe omgeving; de concentratie dus. De vierde term 
duidt op de invloed van de elektrische lading en de vijfde term geeft een 
aanwijzing van de potentiële energie, dus de invloed van de onderlinge afstand 
van de reagerende deeltjes. Al deze grootheden dragen bij aan het tot stand 
komen van de reactie tussen A en B (1) (Nobel, 1974). Hierbij wordt ervan 
uitgegaan dat geen andere stoffen in het reactiesysteem voorkomen dan alleen 
het oplosmiddel, dus het water. Maar ook voor de waterdeeltjes geldt zo'n 
formule als de chemische potentiaal, waarin nu de vierde term betreffende de 
elektrische lading ontbreekt (3). Belangrijk is hier de tweede term betreffende 
de kinetische energie, die een maat is voor de beweeglijkheid van de water-
deeltjes en volgens definitie de osmotische potentiaal bepaalt (Boyer, 1969). 
Van deze potentiaal is tenslotte de waterpotentiaal afgeleid, zoals die in de 
plantenfysiologie wordt gebruikt (Vos, 1986). Het is hier niet de gelegenheid 
om deze afleidingen in details uit te werken. Waar het om gaat, is dat in de 
formulering van de waterpotentiaal alle vormen van energie verwerkt zijn die de 
beweeglijkheid van de watermoleculen beheersen. Daalt de waterpotentiaal door 
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uitdrogen, dan zal, zolang de plant kan blijven functioneren, een aanzuigende 
kracht op het water uit de omgeving worden ontwikkeld. Hoe sterker negatief die 
waterpotentiaal is, hoe sterkere aanzuigende werking gaat ontstaan. Daling van 
waterpotentiaal heeft tot gevolg dat het volume van de plant afneemt; de 
vacuolen nemen een geringer volume in. Is de waterpotentiaal te ver gedaald, 
dan schrompelen het cytosol, de chloroplasten, mitochondriën e.d. ineen. De 
bestanddelen die in de vacuolen en het cytosolwater voorkomen, zijn niet meer 
vrij beweeglijk. De omstandigheden die in zo'n plant heersen (Vertucci en 
Leopold, 1987), wijken sterk af van die waarbij de bestanddelen onafhankelijk 
van elkaar kunnen bewegen, zoals in de bekende relaties van Van't Hoff wordt 
beschreven. Deze beide situaties zijn de grenzen die de reacties van planten 
bij watertekort bepalen (4). 
2. Vrij en gebonden water 
In de cellen komen de eiwitten die meestal als enzymen functioneren, niet als 
eenvoudige oplossingen van onafhankelijke deeltjes in water voor. Rondom elk 
vrij in het cytosol voorkomend eiwitdeeltje of een ander macromolecule komen 
watermoleculen voor die door het eiwit worden aangetrokken; hoe dichter bij het 
eiwit, hoe sterker de aantrekking (5). 
Eiwitten kunnen ook in membranen voorkomen en zijn dan met de hydrofiele 
kant naar het cytosol gekeerd en met de hydrofobe kant naar het inwendige var. 
het membraan (6), waar water niet kan komen. Ook hier treft men een waterlaag 
aan die een binding heeft met het membraan. Deze verschijnselen maken dat niet 
alle watermoleculen in het cytosol of binnen de celcompartimenten, zoals 
chloroplasten en mitochondriën, vrij beweeglijk zijn. Transport van stoffen die 
in het metabolisme worden omgezet, zal in het vrije water vrijwel ongehinderd 
kunnen plaatsvinden. In de buurt van macromoleculen zal transport van zulke 
stoffen gehinderd worden door de geringe beweeglijkheid van de watermoleculen. 
Daar heerst een zekere starheid en die wordt in de buurt van een enzyme-
oppervlak alleen doorbroken door substraatdeeltjes. De chemische activiteiten 
van enzyme en substraat werken als een extra attractiekracht. Tijdens droogte 
zal in de eerste plaats het vrije water uit de plant verdwijnen; immers dit 
water wordt niet vastgehouden door de aantrekkende werking van macromoleculen. 
Het gevolg is dat verplaatsing van metabolieten, stofwisselingsprodukten, wordt 
bemoeilijkt; de doorgang door vrij water is vernauwd, m.a.w. de weerstand ten 
aanzien van transport neemt toe (7). We kunnen een vergelijking maken met 
begrippen die in de elektriciteitsleer worden gebruikt. Immers daar is de 
elektrische weerstand omgekeerd evenredig met de doorsnede van de draad en 
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wanneer de weerstand toeneemt. In analogie hiermee wordt het duidelijk dat de 
stofwisselingssnelheid zal afnemen zodra de intracellulaire weerstand groter 
wordt. 
Zolang uitdrogen van de plant niet verder gaat dan verdwijnen van vrij 
water, zal herstel na opnieuw beschikbaar komen van water uit het milieu 
mogelijk zijn. Gaat de uitdroging verder, zodat ook aan macromoleculen gebonden 
water begint te verdwijnen, dan treden geleidelijk beschadigingen op; membranen 
versmelten en zullen niet meer van elkaar loskomen en eiwitten beginnen te 
denatureren; een onherstelbare verandering in de structuur treedt op. 
3. Belangrijke wegen in de stofwisseling 
Vele macromoleculen, zoals de eiwitten, vormen de machinerie waarmee een plant 
in de stofwisseling werkt; hiermee functioneert een plant. We kennen een aantal 
hoofdprocessen, die in heel bepaalde celcompartimenten voorkomen (8). In de 
chloroplasten vinden we het systeem van de fotosynthese dat het kooldioxyde uit 
de lucht tot suikers bindt en waaruit energierijke stoffen vrijkomen. Aan dit 
proces is de zgn. fotorespiratoire ademhaling gekoppeld; hier worden met behulp 
van zuurstof uit de lucht organische stoffen, uiteindelijk afkomstig van de 
fotosynthese, afgebroken om energierijke stoffen op te bouwen. Datzelfde 
gebeurt in het systeem van de oxydatieve ademhaling dat in de mitochondriën 
voorkomt. Energierijke stoffen worden gebruikt voor de opbouw van hoogmolecu-
laire componenten, zoals RNA, DNA, eiwitten, koolhydraten en vetten; stoffen 
die nodig zijn voor de structuur, de habitus en het functioneren van de plant. 
4. Fotosynthese en ademhaling 
De snelheid waarmee de metabolische omzettingen plaatsvinden, wordt niet overal 
in dezelfde mate door uitdroging verminderd. Het transport van substraat-
deeltjes wordt o.a. bepaald door de deeltjesgrootte, de structuur van het 
deeltje, de oplosbaarheid in water en de aanwezige hoeveelheid of concentratie 
(9). In de literatuur komt steeds naar voren dat het fotosyntheseproces in 
planten met een tekort aan water meer geremd is dan bijvoorbeeld de ademhaling. 
Hoewel de toevoer van kooldioxyde onmiddellijk stagneert zodra de huidmondjes 
zich sluiten (Begg en Turner, 1976), wordt de niet door stomata gecontroleerde 
fotosynthese sterker geremd dan de ademhaling (Gupta en Berkowitz, 1987). Dit 
kan gebeuren doordat de inter- en intracellulaire aanvoer van kooldioxyde naar 
het fotosynthesesysteem zo'n grote weerstand ondervindt door indikking van 
cytosol en van de vloeistof binnen de chloroplasten; deze opvatting wordt 
gesteund door metingen van het celvolume (Gupta en Berkowitz, 1987). In de 
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celcompartimenten treedt voorts een verhoging van de concentratie van orga-
nische zuren op en een pH-verlaging is het gevolg (10). Hierop komen we later 
terug. Het optimum voor kooldioxydebinding aan ribulose-bifosfaatcarboxylase 
ligt bij pH 8,1 (Makino et al., 1983) en verhoging van de zuurconcentratie 
alleen al zou tot sterke verlaging van de enzyme-activiteit kunnen leiden. 
Beschadiging van het reactiesysteem leidt tot verdere reductie van de enzym-
activiteit (Vu et al., 1987), waarbij bovendien het chlorofylniveau sterk 
verlaagd kan worden (Botha en Botha, 1979 en Sanchez et al., 1983). Ook ver-
schillende andere enzymen van het fotosynthesesysteem gaan in activiteit 
achteruit (Singal et al., 1985). Deze processen kunnen een snel verloop hebben, 
veel sneller dan bij veroudering (Dwivedi et al., 1979). 
Het zo even genoemde ribulose-bifosfaatcarboxylase is een enzym dat algemeen 
in groene planten voorkomt. Ellis (1979) berekende dat dit eiwit het meest in 
1 3 de wereld voorkomende eiwit is, nl. 4 x 10 g of veertig miljoen ton. Het is 
een bijzonder belangrijk enzym omdat het de kooldioxide-binding in het foto-
syntheseproces katalyseert. Het anorganische kooldioxyde is nu in een orga-
nische verbinding ingebouwd. Behalve deze binding katalyseert dit eiwit ook een 
reactie met zuurstof (11). Hierbij ontstaat o.a. fosfoglycolaat, het substraat 
voor de al eerder genoemde fotorespiratie. 
Lawlor en Fock (1975, 1978) vonden dat bij een daling van de waterpoten-
tiaal, dus bij een tekort aan water, de activiteiten van zowel de fotosynthese 
als van de fotorespiratie dalen, hoewel dit ademhalingssysteem ten opzichte van 
de fotosynthese enigszins actiever blijft. De aanmaak van suikers door de 
fotosynthese blijft nu achter bij het verbruik van suikers door de ademhaling. 
Dit wordt nog versterkt door het feit dat de activiteit van de oxydatieve 
ademhaling tijdens het tekort aan water zelfs toeneemt. Reservemateriaal zal 
dus worden aangesproken (12). 
Het afgeven van kooldioxyde via de fotorespiratoire ademhaling neemt af, 
wanneer de zuurstofconcentratie daalt. Zodra de huidmondjes door de waterstress 
beginnen te sluiten, wordt dit ademhalingssysteem al om deze redenen geremd. 
Uitdroging kan zelfs zover gaan dat het fotorespiratoire ademhalingssysteem 
praktisch niet meer werkt (Kriedemann en Downton, 1981). Evenwel vonden Begg en 
Turner (1976) dat behalve het sluiten van de huidmondjes ook de afname van de 
te verademen substraten uit de fotosynthese een rol in de remming van de 
fotorespiratie spelen. Er treedt uiteindelijk een situatie op, dat praktisch 
alle kooldioxide die in een blad vrijkomt, afkomstig is van de oxydatieve 
ademhaling. Hierbij moet nog worden opgemerkt dat deze oxydatieve ademhaling 
pas geremd wordt, wanneer de zuurstofspanning binnen het blad tot beneden 2% 
van de atmosferische zuurstofspanning is gedaald. Sluiting van huidmondjes door 
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droogte leidt niet tot zo'n drastische verlaging van de zuurstofspanning binnen 
in het blad, zodat de oxydatieve ademhaling ondanks de sluiting van de huid-
mondjes minstens ongeremd kan voortgaan. 
5. De scheiding van wegen in de stofwisseling 
Wij hebben belangrijke stofwisselingssystemen reeds genoemd, zoals fotosyn-
these, fotorespiratoire ademhaling, oxydatieve ademhaling en stikstofmetabolis-
me met de daarbij behorende eiwitsynthese. Deze zijn als het ware de grote 
wegen van de stofwisseling, maar in een bepaald gedeelte van elk systeem komen 
componenten voor, stofwisselingsprodukten dus, die ook deel uitmaken van een 
ander systeem. Zo'n component kan in dat systeem in een geheel andere stof 
worden omgezet als wanneer de component in het eerste systeem wordt verwerkt. 
We kunnen ons voorstellen alsof de wegen naar een kruispunt leiden. Deze 
plaats, waar de wegen scheiden, is nu heel belangrijk voor ons betoog betref-
fende algemene reacties van planten op een tekort aan water, licht, warmte, 
stikstof enz. 
De plaats in de stofwisseling waar de wegen scheiden, wil ik, voordat we 
verder gaan, nader bekijken (13). De ademhaling is een proces waarbij stoffen 
met behulp van zuurstof worden afgebroken tot uiteindelijk kooldioxyde en 
water, en waarbij energierijke stoffen, afgekort als ATP en NADH, ontstaan. Het 
proces is een oxydatiereactie, waarmee de energie wordt verkregen om levens-
verrichtingen te vervullen. We hebben al gezien dat planten twee ademhalings-
systemen hebben, een fotorespiratoire en een oxydatieve ademhaling. Beide 
systemen bestaan uit een ingewikkelde serie van aaneengeschakelde reacties 
waaruit ten slotte de eindprodukten, kooldioxyde, water en energierijke stoffen 
onstaan. In deze aaneengeschakelde reacties zijn, behalve een reeks enzymen, 
ook zuren, organische zuren, betrokken. In de oxydatieve ademhaling komen 
bijvoorbeeld bekende stoffen als citroenzuur en appelzuur voor, maar ook de 
voor velen minder bekende zuren, zoals oxaalazijnzuur en a-ketoglutaarzuur. Op 
de plaats waar de wegen scheiden, zijn het nu vooral deze beide stoffen die zo 
belangrijk zijn. Zij kunnen in de ademhaling blijven functioneren of zij kunnen 
onder invloed van een geschikte stikstofbron in de richting van het stikstof-
metabolisme worden gestuurd en daar o.a. tot de aminozuren: asparaginezuur en 
glutaminezuur, worden omgezet. 
In het proces van de fotorespiratoire ademhaling zijn ook organische zuren 
betrokken. Zuren die hier in goed meetbare hoeveelheden voorkomen, zijn glycol-
zuur en glycerinezuur. In de kooldioxydeproduktie volgens deze ademhalingsweg 
zijn bovendien twee stikstofbevattende componenten, glycine en serine, betrok-
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worden geproduceerd. Deze ionen komen echter niet vrij, maar worden opgenomen 
in het cyclische proces waarbij glutamine en glutaminezuur functioneren (14). 
De betrokkenheid van ammonium-ionen, glycine, serine, glutamine en glutamine-
zuur laat ook hier de scheiding van wegen zien, omdat deze stoffen eveneens in 
het stikstofmetabolisme voorkomen. 
Op de scheiding van wegen, waar fotosynthese, fotorespiratoire ademhaling, 
oxydatieve ademhaling en stikstofmetabolisme elkaar kruisen, vinden we dus een 
groot aantal stoffen, zoals de genoemde organische zuren en aminozuren, waarmee 
de plant kan reageren wanneer aan één of meer levensvoorwaarden nauwelijks of 
in mindere mate is voldaan. Gebeurt dit niet dan verkeert de plant in nood. 
6. Organische zuren 
We keren weer terug naar de reacties die in een plant optreden als gevolg van 
een tekort aan water. We hebben reeds gezien dat de activiteit van de foto-
respiratoire ademhaling afneemt. In overeenstemming hiermee nemen hoeveelheden 
van die organische zuren af, die direct betrokken zijn in het fotorespiratoire 
systeem. In verband met droogteverschijnselen zijn vooral glycolzuur en 
glycerinezuur onderzocht. Volgens Goyal (1987) -*erd de hoeveelheid glycolzuur 
in de bladeren van rijstzaailingen als gevolg van een watertekort sterk geredu-
ceerd. Eigen onderzoek met veldboneplanten (Venekamp et al., 1988) bracht aan 
het licht dat de totale hoeveelheid glycerinezuur en glycolzuur in één plant 
afnam zodra de plant gebrek aan water kreeg. Ondanks deze afname namen de 
concentraties van deze zuren toe doordat de planten reeds veel water hadden 
verloren (15). 
De systemen van de fotosynthese en van de fotorespiratie bevinden zich in de 
chloroplasten. Deze hebben de groene kleur vanwege het voor de fotosynthese zo 
belangrijke chlorofyl. Andere compartimenten, zoals de mitochondriën, zijn 
celonderdelen die het systeem van de oxydatieve ademhaling herbergen. De beide 
ademhalingssystemen zijn in de plantecellen dus ruimtelijk gescheiden. Dit kan 
een oorzaak zijn dat een tekort aan water zo'n verschillende invloed heeft op 
de activiteiten van de ademhalingssystemen. In tegenstelling tot de fotorespi-
ratie neemt de activiteit van de oxydatieve ademhaling bij waterstress toe. Uit 
eigen waarnemingen (Venekamp et al., 1988) konden we de conclusie trekken dat 
de zuren die bij dit ademhalingssysteem zijn betrokken, in totale hoeveelheid 
toenemen. Door indikken van het cytosol is de totale concentratie van deze 
zuren in verhouding veel meer toegenomen dan die. van de zuren van de fotorespi-
ratie. Voor zover het de oxydatieve ademhaling betreft, zijn het vooral ci-
troenzuur en appelzuur die aan deze verhoging van de zuurconcentratie bijdra-



































de concentratie van melkzuur in dezelfde mate toeneemt. Dit is echter niet zo 
verwonderlijk als we bedenken dat de vorming van melkzuur bij planten in 
dezelfde compartimenten, de mitochondriën, plaatsvindt als waar citroenzuur en 
appelzuur in de oxydatieve ademhaling functioneren. 
In ons eigen onderzoek met veldboneplanten bleek de verhouding van de 
concentratie van elk van deze zuren tot de totale zuurconcentratie constant te 
zijn (16). Zelfs gedurende een periode van een ernstig watertekort blijft de 
verhouding gehandhaafd. Blijkbaar functioneren zulke zuren als een eenheid 
binnen het ademhalingssysteem. 
De localisatie van de oxydatieve ademhaling in de mitochondriën betreft 
vooral de bij dit systeem betrokken enzymen. Deze vormen de lamellen binnen het 
celcompartiment. De organische zuren echter zijn niet op een dusdanige wijze 
ingebouwd dat de beweeglijkheid van deze stoffen beperkt is. De zuren kunnen 
als het ware vrij in en uit diffunderen en kunnen ook op de eerder beschreven 
plaats, waar de wegen scheiden, reacties aangegaan die onderdeel zijn van 
andere stofwisselingswegen. 
7. Proline 
In 1954 ontdekten de Engelse onderzoekers, Kemble en MacPherson (1954) bij 
toeval een verschijnsel dat optreedt in plantedelen die beginnen te verwelken. 
In die tijd was in Engeland de ontwikkeling van de aminozuuranalyse met behulp 
van chromatografie in volle gang en van de resultaten wilden Kemble en 
MacPherson gebruik maken om de aminozuursamenstelling van grassen te analyse-
ren. Zij hadden nog een hoeveelheid materiaal van Lolium perenne op een plank 
in hun laboratorium liggen. Toen zij de uitkomst van hun chromatografische 
analyse bekeken, bemerkten zij de grote hoeveelheid proline (17) die in hun 
materiaal aanwezig was. Het werd hen spoedig duidelijk dat deze hoeveelheid te 
maken had met het feit dat het gras al een tijd op die plank had gelegen en 
daardoor een groot gebrek aan water had. De publikatie in de Biochemical 
Journal, die over deze waarneming werd geschreven, was tamelijk onopvallend. 
Het heeft nog wel enige tientallen jaren geduurd, voordat het verschijnsel de 
algemene aandacht trok. Toen kwam een ware lawine los van publikaties waarin 
werd beschreven hoe in plantedelen, vooral in bladeren, proline accumuleerde 
zodra de waterpotentiaal begon te dalen en de plant waterstress kreeg. Een 
dertig- tot vijftigvoudige toename in de prolineconcentratie ten opzichte van 
wat normaal in de plant voorkomt, werd veelvuldig gemeld. Verklaringen voor het 
verschijnsel bleven natuurlijk niet uit. Zo zou het proline zoveel energie 
bevatten dat het de plant in staat zou stellen om weer op gang te komen met de 
fotosynthese, met groeien en met zaadontwikkeling bij opnieuw toedienen van 
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water. Ook zou het proline als een osmoticum dienen, waarmee te vergaande 
uitdroging kon worden tegengegaan. Anderen menen dat de verhoogde prolineconcen-
tratie tot betere bescherming van eiwitten leidt onder de omstandigheden van 
uitdroging. 
In al deze beschouwingen schuilen vele waarheden, maar echte verklaringen 
voor het ontstaan van zo'n proline-accumulatie zijn ze niet. Zo'n verklaring 
bleef gewenst want men kon toch moeilijk om dit verschijnsel heen. Het treedt 
té duidelijk op en is bovendien van té algemene aard. Iedere plant die te 
lijden heeft van een watertekort, zal proline maken en accumuleren. Hoewel 
proline geen echt aminozuur is, maar zich metabolisch wel als zodanig gedraagt, 
was het voor ons een goede reden om in proefplanten, veldbonen, de relatie van 
de prolinesynthese tot de veranderingen in de hoeveelheden van andere amino-
zuren bij waterstress na te gaan (Venekamp en Koot, 1988). In de natuur en dus 
ook in planten, zijn minstens 20 verschillende aminozuren bekend, die zowel in 
vrije vorm als gebonden in eiwit, voorkomen. Ons onderzoek strekte zich tot 
beide groepen van aminozuren uit. Concentraties van deze in de samenstellende 
delen van de plant werden op het moment van droogzetten en vervolgens respec-
tievelijk 1 dag en 2 dagen nadien gemeten. Berekeningen leerden dat de toename 
van bet proline gedurende de eerste dag van het droogzetten verklaard kon 
worden uit omzettingen van aminozuren die door afbraak van eiwit beschikbaar 
kwamen (18). Gedurende de tweede dag was het beschikbaar komen van aminozuren 
uit eiwit verreweg ontoereikend om de proline ophoping van deze dag te verkla-
ren. Het teveel aan proline moest afkomstig zijn uit de omzettingen van orga-
nische zuren met ammonium-ionen; dus uit reacties op de plaats waar de stof-
wisselingswegen scheiden. Immers de eiwitafbraak is onderdeel van de weg van 
het stikstofmetabolisme, waarbij nu de bouwstenen van het eiwit, de 20 verschil-
lende aminozuren dus, vrijkomen en die uiteindelijk alle in glutaminezuur 
worden omgezet dat op zijn beurt de uitgangsstof voor proline is. De organische 
zuren zijn onderdelen van de wegen van de ademhalingssystemen en kunnen met 
ammonium-ionen ook aanleiding geven tot de vorming van glutaminezuur, dat ten 
slotte ook in proline wordt omgezet. Hierbij moet worden vermeld dat naast de 
prolineconcentratie ook die van asparagine in belangrijke mate kan toenemen 
wanneer de plant gebrek aan water begint te krijgen. Op deze toename kom ik 
straks terug. 
8. Organische zuren en proline 
Wij zijn echter weer terug bij de toename van de organische zuren uit de 
oxydatieve ademhaling en nu moeten we tot een verklaring komen waarom bij 
droogte juist deze zuren aanleiding geven tot zo'n uitbarsting van proline. 
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Hierbij moet dus de vraag worden gesteld of de activiteit van het metabolisch 
systeem (19) dat aanleiding geeft tot verhoging van de zuurconcentratie even-
redig is met de activiteit van het geheel van enzymen dat de proline synthese 
beheerst (Venekamp et al., 1988). 
De metabolische activiteit wordt voor een heel belangrijk deel bepaald door 
het aantal deeltjes die zich in de ruimte bevinden waarin de omzetting plaats 
heeft. Hoe meer deeltjes aanwezig zijn, hoe sneller deze worden omgezet; in ons 
geval dus, hoe meer zuurmoleculen zich in het blad bevinden, hoe meer proline 
wordt gevormd. Om hier de activiteit van deze processen te beoordelen, konden 
wij het beste de concentratiemetingen doen vanaf het moment dat de planten het 
water werd onthouden. Op deze wijze hadden we praktisch geen last van de kleine 
hoeveelheid proline die reeds aanwezig was. Ook de zuurconcentratie was op dat 
moment zo laag mogelijk. Bovendien was de kans op verzadiging aan reactieproduk-
ten tijdens zo'n kortdurende proef heel gering. Deze overwegingen gaven de 
voorwaarden aan dat de activiteit van het stofwisselingssysteem bepaald werd 
door het aantal deeltjes of anders gezegd door de concentratie die werd geme-
ten. Voortgaande in de beschouwing van de prolinevorming in te droge planten, 
konden we vaststellen dat zowel de prolineconcertratie als de organische 
zuurconcentratie in planten onder waterstress veelvouden waren van de beide 
corresponderende concentraties in planten onder normale omstandigheden (20). 
Uit statistische berekeningen is nu gebleken dat een functionele relatie tussen 
de veelvouden van prolineconcentraties en de veelvouden van concentraties van 
die organische zuren bestaat, die functioneren in de oxydatieve ademhaling. De 
berekeningen leverden de functie Ac = 0,1 x Pr x 1 op, waarin Ac het veelvoud 
van totaalconcentraties citroenzuur, appelzuur en nelkzuur en Pr het veelvoud 
van prolineconcentraties voorstellen; een correlatiecoëfficiënt van 0,8 werd 
hiervoor gevonden. Een functionele relatie tussen de zuren van het fotorespira-
toire systeem en proline is niet waarschijnlijk omdat de correlatiecoëfficiënt 
voor deze grootheden 0,5 niet haalde. Daaruit trokken we dan ook de conclusie 
dat proline-accumulatie een nauw verband heeft met de activiteit van de oxyda-
tieve ademhaling (21); met het fotorespiratoire proces zou slechts een verwij-
derd verband bestaan. Uit de eerder genoemde zuren van de oxydatieve ademhaling 
kan gemakkelijk via a-ketoglutaarzuur het glutaminezuur ontstaan, dat als 
uitgangsstof voor de prolinesynthese kan dienen. 
9. Betekenis van glutaminezuur-dehydrogenase 
Op de scheiding van wegen vinden we glutaminezuur als één van de belangrijkste 
onder de aminozuren. Deze kan als uitgangsstof of precursor dienen voor vele 
andere aminozuren op weg naar de eiwitsynthese. In een toestand van droogte 
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komt, zoals we nu weten, de weg van de prolinesynthese sterk naar voren. Dat 
glutaminezuur kan echter op verschillende manieren tot stand komen (22) . Heeft 
een plant voldoende licht dan wordt glutaminezuur gevormd via glutaminezuur-
synthase in de chloroplasten (Yamaya en Oaks, 1988). Dit treedt op in verband 
met glutamineproduktie via glutaminesynthetase. Een dergelijk systeem komt ook 
voor in het cytosol (Avila et al., 1987), waarbij de glutaminezuursynthese 
waarschijnlijk niet lichtgevoelig is. Echter, wijzen studies met geïsoleerde 
mitochondriën uit bladeren erop dat ten minste een kleine hoeveelheid ammonium-
ionen direct in glutaminezuur via een mitochondriën-glutaminezuur dehydrogenase 
kan worden geassimileerd (Yamaya et al., 1986Ï . Uit eigen analysen (Venekamp et 
al., 1988) is gebleken dat proline-accumulatie in bladeren van in donker 
gehouden veldboneplanten onder waterstress kan optreden. Dit schakelt de 
lichtgevoelige synthese van glutaminezuur uit, zodat het langs deze weg gevorm-
de glutaminezuur niet als uitgangsstof voor de proline kan dienen. 
Bekend is verder dat glutaminezuur dehydrogenase evenals het systeem van de 
oxydatieve ademhaling in de mitochondriën voorkomt. Derhalve werd dan ook de 
conclusie getrokken dat glutaminezuur dehydrogenase de schakel vormt tussen de 
zuren van de oxydatieve ademhaling en de prolinesynthese. Onder normale omstan-
digheden echter heeft glutaminezuur- dehydrogenase een hoge K -waarde voor 
ammonium-ionen (23) en is daarom geen belangrijk enzym in de ammonium-ionen-
assimilatie, die tot vorming van glutaminezuur leidt. Yamaya en Oaks (1987) 
wezen er echter op dat bepaalde omstandigheden een binding van het enzym aan 
membranen kan induceren, waarbij gelijktijdig de genoemde K -waarde wordt 
gewijzigd. In ons geval kan de dehydratie, de indikking dus, door wateronthou-
ding de conditie zijn waarbij het enzym aan membranen wordt gehecht en aanlei-
ding geeft tot prolinevorming. 
10. pH-regulatie 
Nog is niet alles verklaard waarom bij waterstress proline wordt gevormd. 
Toename in zuurconcentratie heeft een gelijktijdige toename van waterstof-ionen 
tot gevolg, m.a.w. er treedt een daling in pH op. Een dergelijke inwendige 
verzuring van de planten als gevolg van droogte, zal op zijn beurt consequen-
ties voor de stofwisselingsactiviteiten hebben. Een regulering van de zuurgraad 
door middel van ionenuitwisseling via de wortels volgens de beschrijvingen van 
Dijkshoorn et al. (1968) en van Allen en Raven (1987) is praktisch geheel 
uitgesloten. Davies (1986) beschreef andere mogelijkheden om de cytosol pH te 
regelen. De meest belangrijke van de beschreven systemen is de omzetting X + 
NADPH + H ^ 1" XH0 + NADP die gekatalyseerd wordt door een zgn. dehydroge-
nerend enzym, zoals bijv. malie enzym, appelzuurdehydrogenase en melkzuur 
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dehydrogenase (24). De omzetting van a-ketoglutaarzuur in glutaminezuur door 
glutaminezuur dehydrogenase kan ook een voorbeeld van zo'n reactie zijn en kan 
daarom bijdragen aan de regeling van het pH-niveau in het celsap. Verwijdering 
van waterstofionen komt bovendien voor in twee stappen van de metabolische weg 
van de proline-biosynthese: van glutaminezuur naar glutaminezuur y-semi-
aldehyde en van A -pyrroline 5-carboxylaat naar proline (25). Blijkbaar is de 
prolinesynthese een efficiënt stofwisselingsmechanisme om een overmaat van 
waterstofionen weg te werken opdat de plant daar zo weinig mogelijk schade van 
ondervindt. We komen hier dan tot de conclusie dat een tekort aan water een 
dehydratie veroorzaakt met een verschuiving van het evenwicht tussen fotosyn-
these en ademhaling zodanig dat een verhoogde zuurconcentratie optreedt waarbij 
de overmaat aan waterstofionen door proline-accumulatie onschadelijk wordt 
gemaakt. De plant zal echter in nood verkeren, zodra het systeem van waterstof-
ionen-verwijdering begint te falen. 
11. Veredeling op droogte-resistentie 
Proline-accumulatie wil men betrekken in het onderzoek, in hoeverre gewassen in 
staat zijn of zijn te brengen een waterstress te weerstaan. Ideaal zou zijn dat 
de produktie zoveel mogelijk doorgaat onder zulke omstandigheden van een tekort 
aan water. Het gaat dus om het veredelen van gewassen op droogteresistentie. 
Proline-accumulatie zou als criterium kunnen worden gebruikt mits aan bepaalde 
voorwaarden wordt voldaan. De mate van proline-ophoping is heel verschillend 
wanneer men met jonge of met oude planten te maken heeft. De temperatuur van de 
omgeving is ook belangrijk. Tn samenwerking met Grashoff hebben we een aantal 
van dergelijke voorwaarden onderzocht (Venekamp et al., 1987a) en deze zouden 
een basis kunnen zijn voor verder onderzoek in deze materie. 
12. Binding van ammonium-ionen bij lichtgebrek 
Bij de vorming van proline uit a-ketoglutaarzuur worden ammonium-ionen inge-
bouwd (26). Onder normale omstandigheden van licht- en watervoorziening is het 
fotorespiratoire systeem van bijzonder belang in de binding van ammonium-ionen 
die bij de nitraatreductie tot stand komen. Via het cyclische systeem van 
glutaminesynthetase en glutaminezuursynthase in de chloroplasten wordt 
glutaminezuur gevormd dat op de plaats, waar de wegen scheiden, omgezet kan 
worden in andere aminozuren, die ten slotte in eiwit worden ingebouwd. Zolang 
het totale systeem in balans is, worden alle uit de nitraatreductie vrijkomende 
ammonium-ionen steeds in de reactiecyclus betrokken en kunnen de plant niet 
schaden. 
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Behalve water is het licht een noodzaak van de eerste orde. Bij te weinig 
licht is de plant onvoldoende in staat om die stoffen te vormen die voor de 
opbouw van de plant, dus voor de groei, noodzakelijk zijn. Een evenwicht tussen 
synthese van stoffen voor de opbouw en afbraak van stoffen voor energievoorzie-
ning zal wel niet optreden. Onder zulke omstandigheden van lichtgebrek zal zo'n 
plant blijven groeien ten koste van vroeger gevormde reservestoffen. In de 
eerste plaats zijn dit koolhydraten, maar wanneer de plant meer in nood komt, 
zullen ook eiwitten worden afgebroken om de voor de groei van de top noodzake-
lijke energie te leveren. 
Afbraak van eiwitten leidt tot het vrijkomen van de bouwstenen, de amino-
zuren. Hoe nu de verdere afbraak van die aminozuren plaatsvindt, is niet 
precies te zeggen. Het uiteindelijke resultaat is dat elk aminozuur in een 
ammonium-ion en een restmolecule, het zgn. koolstofskelet, wordt gesplitst. De 
koolstofskeletten worden vervolgens in de ademhalingssystemen opgenomen en 
verwerkt zodat energierijke stoffen worden opgebouwd, die voor het voortbestaan 
van de plant het tekort aan lichtenergie moeten vervangen. 
De hoeveelheid ammonium-ionen neemt sterk toe (21) . Voor zover deze niet in 
het systeem van glutaminesynthethase en glutamiiriezuur synthase van de chloro-
plasten worden opgenomen, zullen de overige ammoniumionen door het gelijknamige 
systeem van het cytosol (Avila et al., 1987) worden gebonden. Die overmaat 
ammonium-ionen wordt op zodanige wijze verwerkt dat ten eerste zo weinig 
mogelijk overblijft en ten tweede de oxydatie van koolstofskeletten zo ver 
mogelijk doorgaat. In het cytosol komt een serie reacties (28) voor waarbij de 
ammonium-ionen via het reeds genoemde systeem van glutaminezuur en glutamine en 
via asparaginezuur aminotransferase en asparagine synthetase worden gebonden in 
asparagine (Hartmann en Ehmke, 1986). De stikstof van de ammonium-ionen is nu 
in asparagine gekomen. In tegenstelling tot glutamine heeft asparagine een 
koolstofskelet met IC minder (29), voor dit amide kon de oxydatie verder 
doorgaan dan voor glutamine. Het resultaat van al de reacties (30) in de plant 
als gevolg van lichtgebrek is de vorming van asparagine waarbij ammonium-ionen 
onschadelijk zijn gemaakt en de produktie van energierijke stoffen voor de 
plant zo voordelig mogelijk is (Venekamp, 1955 en Givan, 1979). In dit geval 
komt de plant werkelijk in nood, wanneer te weinig substraat voor de ademhaling 
beschikbaar is; dan zijn er niet voldoende stoffen aanwezig waaruit oxaalazijn-
zuur kan worden gemaakt om de te grote hoeveelheid ammonium-ionen te binden. 
Een plant kan de overmaat aan ammonium-ionen wegwerken volgens het principe van 
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13. Binding van ammonium-ionen bij watergebrek 
De reactie van de plant op lichtgebrek is analoog aan die op watergebrek (31). 
Bij lichtgebrek zijn het de ammonium-ionen en bij watergebrek zijn het de 
waterstof-ionen die worden verwerkt. Evenwel is het onderscheid niet zo scherp 
als het nu lijkt, want bij watergebrek hebben we ook een belangrijke toename in 
de asparagineconcentratie gevonden. De ammonium-ionen die hiervoor nodig waren, 
kwamen of uit de eiwitafbraak, of uit de voorraad. Het is evenwel zeer goed 
mogelijk dat deze hoeveelheid asparagine langs een andere weg gevormd kan zijn 
als asparagine bij lichtgebrek. Via het zgn. "malic enzyme" kan uit de suikers 
langs een meer directe weg appelzuur worden gevormd dat via aspartaat ammonia-
lyase ten slotte in asparagine wordt omgezet. Bij de reactie met "malic enzyme" 
worden ook waterstof-ionen gebonden (Davies, 1986) en wel op dezelfde manier 
als bij de prolinesynthese. Asparagine dat bij watergebrek wordt gevormd, is 
dan van een andere oorsprong als het asparagine dat bij lichtgebrek ontstaat. 
14. Te weinig of te veel stikstof 
Extreme toenamen van proline en/of asparagine ?ijn uiteindelijk gevolgen van 
veranderingen in de verhouding van fotosynthese en ademhaling. Stikstofgebrek 
(32) heeft een direct gevolg voor het stikstofmetabolisme. Uit eigen onderzoek 
werd gevonden dat tijdens de afname van de totale hoeveelheid stikstof de 
verhouding van de concentratie van oplosbare eiwitten tot de membraaneiwit-
concentratie gelijk gebleven was (Venekamp et al., 1985). Onder deze omstandig-
heid vindt de eiwitsynthese plaats in de groeitop van de plant, waarbij de 
aminozuren afkomstig zijn uit de eiwitten van oudere, lager gelegen plantedelen 
(Venekamp en Koot, 1984a). Deze aminozuren worden dus niet verademd en er zal 
derhalve geen extra hoeveelheid ammonium-ionen worden gevormd. Een toename in 
asparagine- en/of glutamineconcentratie treedt dan ook niet op. 
Het zal duidelijk zijn, dat een teveel aan stikstof (overbemesting!) de 
plant even goed in nood kan brengen als een tekort aan stikstof. Het meer 
nitraat of zelfs ammoniak in de grond, hoe hoger de concentratie aan 
ammonium-ionen in de plant wordt. Om zo'n plant deze ionen te laten verwerken, 
moeten in ruime mate suikers beschikbaar zijn, die het koolstofskelet voor 
glutamine en/of asparagine kunnen leveren. Veel licht zal de plant daarbij 
kunnen helpen om het systeem van de fotosynthese de grootst mogelijke 
activiteit te geven. Penning de Vries (1982) gaf reeds grenzen aan waarbinnen 
het stikstofgehalte in een plant mag liggen (Venekamp et al., 1987b). 
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15. Verhouding stikstof en fosfor 
Dijkshoorn en Lampe (1980) vonden een stikstof-fosforverhouding van 10 als de 
meest gunstige voor een maximale groei. De hoeveelheid stikstof, die een plant 
kan verwerken, hangt niet alleen van de in de grond beschikbare hoeveelheid 
stikstof af maar ook van de daarin aanwezige hoeveelheid fosfor. Immers energie-
rijke stoffen bevatten meestal fosfor en de eiwitsynthese vindt plaats onder de 
invloed van RNA en DNA, waarin fosfor een zeer essentieel bestanddeel is. 
Gebrek aan fosfor zal dan ook dezelfde invloed op de vrij in de plant voorko-
mende aminozuren hebben (Venekamp et al., 1986) als een tekort aan stikstof. 
16. Temperatuur 
Zowel een te hoge als een te lage temperatuur (33) heeft een vermindering van 
de fotosynthetische activiteit tot gevolg (Caers et al., 1985); de ademhaling 
neemt relatief in betekenis toe en een verhoging van de asparagineconcentratie 
is het gevolg (Kuyf en De Voogd van der Straaten, 1984). In een te warme 
omgeving neemt zelfs de activiteit van de ademhaling en ook die van glutamine 
synthetase (Tikhomirova, 1985) in absolute zin sterk toe. Proline wordt niet 
extra gevormd, zolang het celvocht geen water verliest. Dit is echter wel het 
geval bii extreme koude; het is mogelijk dat water aan het celvocht wordt 
onttrokken door bevriezing. 
17. Pathogenen 
Wij hebben gezien dat in al de genoemde vormen van stress een verandering in 
het evenwicht tussen de drie grote metabolische systemen optreedt: fotosyn-
these, ademhaling en stikstofmetabolisme. Vanuit deze veranderingen zijn we tot 
een verklaring gekomen van wat er op de scheiding van wegen in de stofwisseling 
gebeurt. Vergelijkbare veranderingen treden op als gevolg van de inwerking van 
pathogenen (34) . Een pathogène schimmel consumeert belangrijke stofwisselings-
produkten uit de waardplant, waarbij door afscheiding van toxische stoffen 
enzymen geremd en andere enzymen gestimuleerd worden. Hierbij worden belang-
rijke onderdelen van het fotosynthesesysteem afgebroken (Farkas, 1964). De 
waardplant compenseert het verlies aan energie door verhoogde ademhaling 
waarbij ook hier weer een verhoogde asparagineconcentratie optreedt 
(Subramanian, 1964 en Sadasivan, 1964). Bij een virusinfectie zien we dikwijls 
mozaïekstructuren of locale lesies optreden waarbij ook veel van het fotosyn-
thesesysteem wordt afgebroken. In tegenstelling hiermee neemt de ademhaling 
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1969a en b). Meestal treedt hierbij een belangrijke toename in de concentratie 
van de organische zuren op (Venekamp, 1959). Het totale systeem van het stik-
stofmetabolisme wordt in hoge mate gebruikt voor de vermeerdering van de 
virusdeeltjes. De activiteit van dat systeem neemt sterk af naarmate de plant 
begint te verouderen. Daarbij begint ook de mate van virusvermeerdering af te 
nemen. De hieruit voortkomende ouderdomsresistentie is door ons vooral bij de 
aardappel uitvoerig onderzocht (Venekamp en Beemster, 1980a en b en Venekamp et 
al., 1980). 
In bepaalde gevallen kunnen pathogenen een directe stress veroorzaken. 
Aardappelbladrolvirus induceert verstoppingen in de vaten en droogteverschijn-
selen treden in de plant op. Het gevolg is dan ook een toename in de proline-
concentratie (Perdrizet, 1968). In al de gevallen waar een pathogeen stress-
verschijnselen oproept, zal de plant direct in nood verkeren omdat de oorzaak 
van de veranderingen in de stofwisseling niet op een eenvoudige manier is weg 
te nemen; zeker niet door opheffing van een tekort aan water of stikstof e.d. 
18. Niet-natuurlijke omstandigheden 
Tot dusver hebben we gesproken over het ontstaan van stress als gevolg van 
veranderingen in natuurlijke verhoudingen, waartoe ook inwerkingen van patho-
genen kunnen worden gerekend. Heel actueel zijn veranderingen in de stofwis-
seling van een plant die door niet-natuurlijke oorzaken ontstaan (35) . Ingrij-
pend is bijv. een luchtverontreiniging door S0„, dat de snelheid van de foto-
synthese sterk reduceert en de verhouding tussen de stofwisselingssystemen 
beïnvloedt (Kropff, 1987) . Ook nu weer zal er op de scheiding van wegen datgene 
gebeuren, waartoe het reactievermogen van de plant in staat is. Dit vermogen is 
echter beperkt; we zien dit al te duidelijk in de gevolgen van zure regen. 
Hoewel in dit geval aan meerdere stoffen, zoals ozon en stikstofoxyden wordt 
gedacht, is het denkbaar dat het afsterven van bomen mede veroorzaakt wordt 
door optredende waterstress. De ernstigste aantastingen komen voor op de 
zandgronden. In deze gronden wordt het regenwater niet of onvoldoende vastge-
houden en verdwijnt snel. Bovendien doet de onttrekking van water aan de grond 
voor de drinkwatervoorziening van grote bevolkingscentra en voor de industriële 
activiteiten geen goed aan de waterhuishouding van de bomen. Een enkele regen-
bui zal lang niet altijd voldoende zijn; dit water verdampt weer snel of wordt 
door de heesters en kruidachtige gewassen snel opgenomen en de dieper gelegen 
wortels van de bomen trekken er nauwelijks profijt meer van. Inwendige verzu-
ring in de organen van de bomen begint op te treden; een verzuring die boven-
dien door gassen die in de lucht niet thuishoren, wordt versterkt. Afgezien van 
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toxische effecten, verkeren de bomen in nood omdat hier uit de betreffende 
stofwisselingssystemen onvoldoende stoffen beschikbaar komen om de overmaat 
waterstof-ionen weg te nemen. 
19. Evenwicht tussen stofwisselingssystemen 
Tussen de verschillende stofwisselingssystemen, waarvan de fotosynthese, de 
eiwitsynthese en de ademhaling zeer belangrijk zijn, bestaat een nauw verband. 
Er is a.h.w. een zeker evenwicht tussen deze systemen. In elk systeem vinden 
omzettingen van de ene stof in de andere plaats en zal een produkt van het ene 
naar het andere systeem worden geleid langs wegen waarvan er vele reeds bekend 
zijn. Een aanwijzing van hoe het met de verhouding tussen die systemen is 
gesteld, verkregen we uit de analysen van de gebeurtenissen die op de scheiding 
van die wegen optreden. Wat er in het onderzoek naar de mogelijkheden van 
optimale groei en produktie van planten kan worden gedaan, kan een fysiolo-
gische beschouwing over deze gebeurtenissen een belangrijke bijdrage leveren; 
zoals ook in de studie voor het ontwikkelen van groei- en produktiemodellen. 
Daar waar o.a. de waterhuishouding belangrijk is, kan inzicht in de samenhang 
van de verhouding tussen vrij tot gebonden water en de stofwisselingsactiviteit 
verhelderend zijn. 
20. Het voortbestaan van planten 
Het is opvallen, dat in het stuifmeel en in de vruchtbeginsels van bijvoorbeeld 
maïs en veldbonen zulke hoge prolineconcentraties worden gevonden (36) 
(Venekamp en Koot, 1984b en 1988). Bovendien bevatten stijlen ongewoon grote 
hoeveelheden asparagine. Eigen onderzoek leidde tot de conclusie dat in de 
generatieve organen van planten stofwisselingstypen voorkomen die ook onder 
normale omstandigheden veel gelijkenis vertonen met die in bladeren van planten 
die gebrek aan water en aan licht hebben. Deze typen zijn blijkbaar de middelen 
die een plant gebruikt om het voortbestaan te garanderen. Zo vormt een maïs-
plant bij gebrek aan stikstof weliswaar minder zaden, maar deze hebben toch het 
normale stikstofgehalte (Venekamp et al., 1985). We funderen hier als het ware 
de biologische wet tot behoud van het leven. Deze houdt in dat de stofwisseling 
van een organisme die weg gaat waarbij het leven zo lang mogelijk wordt gehand-
haafd. Van de zee tot de woestijn en tussen het licht en de duisternis vinden 
we planten die met de hier geschetste stofwisselingspatronen in staat zijn om 
te blijven voortbestaan. 
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